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淀粉合成酶是一种多型性酶, 定位于叶绿体和

淀粉体 , 是一个葡萄糖转移酶 , 以寡聚糖为前体、

ADP-葡萄糖为底物 , 通过 α- 1, 4-糖苷键不断增

加寡聚糖的葡萄糖单位, 最终合成以α- 1, 4-糖苷

键连接的聚糖, 聚糖又将作为淀粉分支酶的底物合

成支链淀粉。

淀粉合成酶依据在提取液中与淀粉粒的结合程

度 , 分为颗粒结合型淀粉合成酶( Granule- bound

starch synthase, GBSS) 和可溶性淀粉合成酶( Soluble

starch synthase, SSS) 。GBSS与淀粉粒紧密结合在

一起, 而 SSS与淀粉粒结合程度较弱。GBSS、SSS

与淀粉分支酶( SBE) 一起催化葡萄糖底物形成直

链淀粉( amylose) 和支链淀粉( amylypectin) 。淀粉合

成酶存在多种同工型, 在形成淀粉最终结构的过程

中所起的催化作用不尽相同。此外, 它们在细胞学

定位、结构组成上也存在差异。根据编码这些同工

型基因的 cDNA和以此推定的氨基酸序列的同源性

差异, 将其分为: GBSSⅠ、GBSSⅡ、SSⅠ、SSⅡ、

SSⅢ等。

1 颗粒结合型淀粉合成酶( GBSS)

1.1 GBSSⅠ基因结构及功能

颗粒结合型淀粉合成酶多数时候是指 GBSSⅠ

酶。GBSSⅠ是研究最多的一类淀粉合成酶 , 我们

常提到的 Waxy蛋白就是禾谷类植物中的这类酶。

GBSSⅠ分子量大约在 60 KDa 左右 , 自 1990 年

Wang等从水稻中克隆该基因后 , 现已获得了多种

植物的GBSSⅠ基因的克隆。对 GBSSⅠ突变体如禾

谷类的Waxy突变体 [1]、马铃薯的 Amf突变体 [2]以

及豌豆的 Lam突变体 [3]的分析表明 , 当体内缺乏

GBSSⅠ蛋白时 , 合成的淀粉便缺乏直链淀粉 ; 利

用反义 RNA技术特异性地抑制 GBSSⅠ基因的表

达 , 降低 GBSSⅠ酶的活性 , 结果导致植物体内淀

粉中的直链淀粉含量下降 , 表明 GBSSⅠ主要负责

植物直链淀粉的合成。

马铃薯中 GBSSⅠ基因为单拷贝基因 , 它的结

构基因长 3 kb, 有 13 个内含子 , 其中第一内含子

在不翻译的前导区[4]。Wang等[5]比较水稻、玉米、

小麦、大麦的 GBSSⅠ序列, 发现它们与马铃薯一样,

均含有 13 个内含子( intron) 和 14 个外显子( exon) ,

且外显子大小极其相近, 核苷酸序列存在高度同源

性, 但内含子大小差异很大, 同源性也较低。从推

断的氨基酸序列中发现 , GBSSⅠ都含有保守序列

Lys- X- Gly- Leu( KXGGL ) , 被认为是 GBSSⅠ与底

物腺苷二磷酸葡萄糖( ADPG) 结合的位点[6]。

马铃薯 GBSSⅠ基因的前导序列中存在第一内

含子 , 这与玉米和大麦的 waxy基因相似。许多植

物的第一内含子可增加基因表达量[7 , 8] , 如水稻第1

个内含子与 GBSSⅠ的转录后调控有关 [9] , 马铃薯

块茎中包含前两个内含子的 cDNA克隆可能与剪接

水平上的调控有关[10 ]。因此 , GBSS的第一内含子
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的功能值得做进一步研究。

从氨基酸顺序看 , 水稻与玉米的 GBSSⅠ的氨

基酸同源性为 88%, 与大麦为 87%, 其差异主要

表现在氨基酸末端区 [11]。Klosgen 等 [12]在玉米Wx蛋

白的氨基末端发现一个 72 个氨基酸的转运多肽。

对马铃薯的 GBSSⅠ基因结构测序分析表明 , 马铃

薯 GBSSⅠ是一个 607 个氨基酸的前体蛋白, Mr 为

66575, 氨基末端存在一个 77 个氨基酸的转运多

肽 [13]。前体蛋白转运入质体后被加工 , 而成为540

个氨基酸、Mr 为 58 243 的成熟蛋白。氨基末端的

差异可能与 GBSSⅠ进入淀粉体的机制不同有关[13]。

1.2 GBSSⅠ基因调控表达

GBSSⅠ基因的启动子及组织专一性表达方面

也有一些研究。玉米中的 GBSSⅠ基因仅在胚乳、

花粉、胚囊中表达 , 具有很强的专一性。水稻 Wx

基因只在胚乳和花粉中表达, 在胚乳中表达量高于

花粉表达量的 50 倍 [14]。马铃薯与玉米、水稻不

同 , 在不同的组织中均发现 GBSSⅠ表达 , 其叶

片、悬浮培养物、匍匐茎以及块茎中均检测到不同

的表达量, 其中块茎与匍匐茎中最为丰富, 是其在

叶片中表达量的 40倍[15]。

水稻基因上游序列与报告基因 GUS的嵌合基

因在转基因水稻与转基因矮牵牛中表达的研究表

明 , GUS在水稻和矮牵牛中均能表达 , 其上游序

列约4 kb 时 , 就足以引起 GUS在胚乳和花粉中专

一性表达, 矮牵牛只在花粉中表达。这说明顺式调

控因子在单子叶和双子叶植物中调控花粉专一性表

达是一致或相似的 , 而调控胚乳专一性表达则不

同[16]。马铃薯 0.8 kb 的 GBSSⅠ基因启动子驱动的

GUS 基因在匍匐茎和块茎中高表达 , 比叶片高

125- 3350 倍 , 在叶、茎和根中表达量低 [15 ,17]。其

中0.4 kb- GUS亦表现块茎专一表达 , 而且高浓度

蔗糖等因素可诱导高水平表达[18]。但宋东光等[19 - 20]

认为 : 0.4 kb 和 0.8 kb 的 GBSSⅠ启动子并不表现

强的块茎专一性 , 长 1.6 kb- GBSSⅠ时才开始表现

块茎表达的专一性 , 长度达 2.9kb- GBSSⅠ时 , 才

表现出最强烈的块茎表达专一性, 而且块茎中GUS

活性基本上都比茎段高出一个数量级以上, 也大大

高于植物中公认的高表达启动子- 35S启动子驱动

的基因表达。

1.3 GBSSⅡ基因结构及功能

非贮藏器官或组织中, 如果皮、叶片、茎和根

中也有淀粉粒, 这些器官中的淀粉粒与贮藏器官中

的淀粉粒的理化特性不同。这些组织中, 合成直链

或支链淀粉的关键酶是 GBSSⅡ, 它以附着或游离

方式存在。在小麦种中 , 该基因位于 2A、2B 和

2D染色体上[21], 与小麦和马铃薯 GBSSⅠ的氨基酸

序列的同源性分别为 66%和 72%。GBSSⅡ蛋白分

子量比 GBSSⅠ大 , 在 70~100 KDa 之间。目前已

从马铃薯块茎 [22]; 豌豆胚 [23]等中克隆了相应的

GBSSⅡ基因。与 GBSSⅠ蛋白氨基酸序列比较分析

表明 , GBSSⅡ有一个额外的 N末端区域 , 以三个

连续的脯氨酸结尾。在功能上 GBSSⅡ与支链淀粉

的亲和性更高, 可能参与支链淀粉的合成[23]。

2 可溶性淀粉合成酶( SSS)

2.1 SSS的同工型种类及功能

可溶性淀粉合成酶由于提取、纯化较为困难 ,

所以它的研究滞后于 GBSSⅠ和其它淀粉合成相关

酶的研究。1993 年 , 首次从水稻胚乳中获得控制

这类酶合成的基因克隆[24], 目前, 已从豌豆、马铃

薯、玉米等作物以及衣藻中获得了相应的克隆。可

溶性淀粉合成酶有许多同工型酶, 如马铃薯块茎中

有SSSⅠ、SSSⅡ, SSSⅢ三种, 玉米胚乳中有SSSⅡ

a, SSSⅡb 两种。研究发现 , 每种作物中起主要作

用的SSS是不相同的, 例如, 豌豆胚中, SSSⅡ是主

要的可溶性淀粉合成酶, 60%的酶活性与它有关[23];

马铃薯块茎中相对应的 SSSⅡ占15%的活性, 85%的

活性与 SSSⅢ有关[25], SSSⅠ所占的比例则更小[26]。

SSS各类同工型在支链淀粉合成中具有特定的

功能。SSSⅠ负责延伸 A和 B1 链 , 当达到不适于

SSSⅠ催化的临界链长时 , 转由其它 SSS继续延伸

或由SBE 产生分支 [27]; SSSⅡ为支链淀粉晶体构建

所必需 , 它负责合成支链淀粉分支簇的主要成分-

中等长度的葡聚糖链 , 对分支簇内短链( A 和 B1
链) 延伸、B2 和 B3 链合成起明显作用 , 促进晶体

层的形成 , 影响淀粉的晶体模式 [28]; SSSⅢ与 SSS

Ⅱ相比 , 更倾向于合成长的 B1 和 B2 链( DP=25-

35) [22]。只在一个分支簇内出现的 B链称B1链 , 连

接 2 和 3 个分支簇的 B链分别称 B2和B3链。玉米

的SSSⅠ与DP 6- 15( Degree of polymerization, DP) 的

短链合成有关 , SSSⅡa 参与了 DP>24 的长链合

成; 马铃薯SSSⅢ催化了与 DP 25- 35 的长链合成 ,

而SSSⅡ在中等长度的支链淀粉合成中起着不能替

..
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代的作用[22]。

2.2 SSS同工型的基因结构及表达

已在水稻、小麦、大麦等作物中相继得到 SSS

Ⅰ的基因组序列 [29~31], 其中水稻和大麦为单拷贝。

水稻 SSSⅠ的外显子和内含子的组成与 waxy基因不

同 , 这两个基因的进化属趋异进化 , 它们在第6染

色体上的位置十分靠近 , 遗传图距为 5cM[30]。SSS

Ⅰ的氨基酸序列在不同植物之间差异不大, 表明在

进化中较为保守。水稻 SSSⅠ前体包括 N 端 113

个氨基酸的转运肽 , 成熟蛋白与水稻GBSS、E.Coli

糖原合成酶的序列相似性较低 , 可是某些区域 ,

如底物结合位点三者却高度保守, 均包含淀粉合成

酶和糖原成合酶的 ADP-葡萄糖结合位点的保守序

列: 赖氨酸- X-甘氨酸-甘氨酸[32]。

小麦SSSⅠ- D1 包含 15 个外显子和 14 个内含

子, 结构与水稻SSSⅠ相似, 其编码的多肽与水稻和

马铃薯的SSSⅠ同源性分别为 81%和 61%[29]。大麦

SSSⅠ含 14个内含子, 内含子的分布与小麦和水稻

的SSSⅠ基因相 似[31]。SSSⅠ在不同植物中表达部

位不同。马铃薯 SSSⅠ主要在叶片中表达 , 块茎中

表达量较小[33], 小麦SSSⅠ在发育中早期麦粒的胚乳

中特异性表达[29], 水稻 SSSⅠ则在叶片和未成熟种

子中表达[34]。

SSSⅡ基因在一些植物中已相继被定位和克隆。

Li等[35]利用 FISH 和 PCR 将小麦 SSSⅡ基因定位在

7 号染色体短臂, 与定位于 6 号染色体短臂的水稻

SSSⅡ基因具共线性。采用图位克隆法从水稻基因

组成功分离了控制稻米糊化温度基因ALK, 分析其

为编码 SSSⅡ的同工型酶 [36]。SSSⅡ基因在许多植

物中的同源性也较高。如玉米胚乳中存在 SSSⅡa

和 SSSⅡb 两种同工型酶 , 包含一个赖氨酸- X-甘

氨酸-甘氨酸-亮氨酸( KXGGL) 共有序列 , 与小麦、

豌豆和马铃薯的SSSⅡ基因同源性较高[37] , 但此保

守区在水稻的SSSⅡ中并未发现, 水稻SSSⅡ的糖基

转移结构靠近 C端。对粗山羊草、大麦和拟南芥

的 SSSⅡ基因序列比对后发现 , 虽然内含子大小不

一 , 但内含子-外显子结构却具有保守性 , 说明单

子叶植物和双子叶植物分化之前淀粉合酶基因就已

存在[35]。

SSSⅡ在贮藏器官内以溶解态和结合态两种形

式存在。小麦 SSSⅡ在胚乳发育早期可溶 , 中后期

专一性地与淀粉粒结合 [38]; SSSⅡ在豌豆胚中溶解

状态和淀粉粒结合状态并存 [39]。SSSⅡ在不同植物

中表达部位存在差异, 在小麦叶片、小花和胚乳中

均可检测到 mRNA, 其中叶片和发育中后期麦粒表

达量较高[38]; SSSⅡ基因突变对其它淀粉合成酶的

活性具有影响, 如玉米突变体 dull1( du1) 的淀粉结

构发生改变是由于缺失两种淀粉合成酶 , 即SSSⅡ

和 SBEⅡa。由于 SSSⅡ的 N端包含两个不同的重复

区, 其中一个重复区与淀粉去分支酶( SDBE) 的一保

守区段相同; N端的 368个氨基酸又与 SBEⅡa特异

结合, 因此该基因突变可破坏由SSS、SBE和 SDBE

构成的酶复合体, 进而影响淀粉的生物合成[40]。

六倍体小麦胚乳 SSSⅢ基因超过 10 kb, 由 16

个外显子组成, 定位在 1号染色体上。该基因编码

的多肽 N端具有转运肽 , C- 端催化结构域中 470

个氨基酸组成特异性结构域, 包括 3个氨基酸重复

类似区。在小麦和玉米中, 转运肽和特异性结构域

存在着重复区序列和重复次数有所不同。拟南芥的

SSSⅢ基因除了 N端外 , 外显子结构与小麦SSSⅢ

基因高度保守 , 说明单子叶植物和双子叶植物的

SSSⅢ来源于同一原始基因 [41]。马铃薯 SSSⅢ在叶

片和块茎的不同发育阶段表达量基本不变[42], 利用

反义 RNA技术转化马铃薯 , 使 SSSⅢ减少 , 引起

了淀粉结构的改变, 淀粉粒形态发生巨大变化, 共

价结合的磷酸基增多。小麦 SSSⅢ mRNA在叶片、

小花和早期胚乳均可检测到[41]。

温度影响淀粉的积累 , 过高的温度可能使 SSS

失活, 从而降低淀粉的合成。对温度影响 SSS活性

的研究表明 , 该酶的最适温度为20~25℃, 温度升

高 , 酶活性降低 , 这种现象Keeling称之为“knock-

down”[43]。其它与淀粉合成有关的酶 , 如AGPase,

UGPase 和 GBSS等 , 其活性对温度不敏感。因此 ,

SSS是淀粉合成的温度调节位点 , 暗示着在控制贮

藏器官淀粉合成方面, SSS更为重要。

2.3 不同植物来源的 SSS同工型的相似性比较

氨基酸序列比对发现 , 玉米 SSSⅠ蛋白与水稻

SSSⅠ蛋白的相似性高达 75.7%, 但与玉米Waxy蛋

白的相似性只有 16.5%, 与豌豆 SSSⅡ相似性为

24.2%, 与马铃薯 SSSⅡ为 23.5%。玉米 SSSⅠ中一

样含有淀粉合成酶的三个共同区域, 第一个共同区

域即是含有 KTGGL或 KSGGL序列 , 推测是ADPG

结合位点 ; 第二和第三个共同区域位于玉米SSSⅠ

蛋白的 C-末端 , 分别是 C-末端的SRFEPCGL序列
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和 TGGLRDTV序列。对 KSGGL序列到 C- 末端进

行氨基酸序列比对 , 玉米 SSSⅠ蛋白与水稻SSSⅠ

蛋白则有高达 88%的序列相似性 , 与玉米Waxy蛋

白的相似性也达 40% , 与豌豆 SSSⅡ相似性达

49%, 与马铃薯 SSSⅡ为 49%, 与马铃薯 SSSⅢ为

34%。玉米 SSSⅠ蛋白与水稻 SSSⅠ蛋白的前导肽

有一个共同的 RLQRVL- RRR 序列 , 在玉米SSSⅠ

蛋白中位于 N-末端第 31位氨基酸残基, 该序列与

豌豆 GBSSⅡ成熟蛋白与前导肽的分裂位 点

RLNIIKQHVR 非常相似 , 与马铃薯成熟蛋白与前

导肽的分裂位点 RNQRVK也比较相似[44]。

不同物种来源的淀粉合成酶相似性最小的区

域 是成熟蛋白 的 N - 端第 40 位 氨基酸( CVA

ELSREG- PAPR) 到第 72 位的 3 个脯氨酸残基之间

的序列 , 把 N- 末端到 KSGGL之间的这段序列称

为“可变臂”( flexible arm) 。Smith 等[45]曾预测“可变

臂”能够降低淀粉合成酶与淀粉颗粒的结合特性 ,

使之更易溶 , 调节淀粉合成酶对链延长的特异性。

另外 , “可变臂”可能还与新生肽的折叠有关 , 还

可能与淀粉合成酶在淀粉粒中的定位及与其它酶

( 淀粉合成有关酶) 的相互作用有关。
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